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Onderzoeklocaties
Het onderzoek werd in de periode 2008 tot
2011 uitgevoerd over een range van groei-
plaatsen in multifunctionele bossen met
afnemende bodemzuurgraad: voedselarm
naaldbos op stuifzand, voedselarm Eiken-
Beukenbos op dekzand, voedselrijk Eiken-
Beukenbos op praeglaciale zanden (stuw-
wallen) en voedselrijk Eiken-Haagbeukenbos
op kalkgrond. Deze reeks van voedselarm
naar voedselrijk valt samen met een toene-
mende zuurbuffercapaciteit van de bodem,
wat zich doorgaans uit in een afnemende
bodemzuurgraad (een hogere pH). Op
grond van de vegetatie en het humusprofiel
werd binnen elk groeiplaatstype gezocht
naar ‘verzuurde’ terreinen en terreinen met
een karakteristieke ondergroei die als (niet

sloten bij onderzoek naar effecten van
cyclisch hakhoutbeheer in Limburgse hel-
lingbossen (Stellario-Carpinetum). Hakhout-
beheer lijkt een gunstige maatregel voor
herstel van een soortenrijke ondergroei
(Hommel et al., 2010). Zou deze gunstige
beheermaatregel ook in het bodemleven van
kalkgronden tot uiting komen? Daartoe wer-
den gedurende tenminste 80 jaar niet
gekapte opstanden met een soortenarme
ondergroei in het Savelsbos als referentie
beschouwd en vergeleken met opstanden
die één (Riezenberg) of meerdere (Oombos,
Schaelsberg) kapcycli achter de rug hadden
en waar een soortenrijke begroeiing was
teruggekeerd.

Wat is onderzocht?
In alle geselecteerde bosvakken werd
bodemmateriaal verzameld (3-5 mengmon-
sters per vak) tot een diepte van 10 cm -mv
inclusief een eventuele strooisellaag. Het
bodemmateriaal werd onderzocht op
bodemchemische en microbiologische vari-
abelen en op aantal exemplaren per micro-
of mesofauna groep (Kemmers, 2011).
Bodemchemisch onderzoek beperkte zich
tot het bepalen van de pH-KCl, het N-totaal
en het organische stofgehalte. Via microbio-
logische technieken werden de biomassa’s
van schimmels en bacteriën en de bacteriële
activiteit bepaald (Bloem et al., 2005). In
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kracht achter nutriëntenkringlopen.

Foto 1. Links een referentievak van een bosopstand met Linde en een soortenrijke ondergroei
(Deschampsio-Fagetum) en rechts een‘verruigde’ opstand met Eik, Beuk en veel braam in de

ondergroei (Fago-Quercetum) op praeglaciale zandgrond (stuwwal) (foto: Rolf Kemmers).

verzuurde) referentie werden beschouwd.
Bij de selectie van groeiplaatsen kon deels
worden meegelift in projecten met een
andere vraagstelling.
Voor praeglaciale zandgrond (moderpodzo-
len) werden drie soortenrijke referentievak-
ken met een Lindenopstand (Deschampsio-
Fagetum) en drie ‘verzuurde’ opstanden
met een Eiken-Berkenopstand (Fago-Quer-
cetum) geselecteerd op de stuwwal bij
Doorwerth (foto 1). Hier werd aansluiting
gezocht bij lopend onderzoek naar effecten
van Lindenaanplant ter bestrijding van ver-
zuring (Hommel et al., 2002).
Voor de dekzandgebieden (veldpodzolgron-
den) werden in overleg met de Unie van
Bosgroepen drie soortenrijke referentievak-
ken gevonden bij Ulvenhout (Fago-Querce-
tum convallarietosum) en drie ‘verzuurde’
opstanden (Betulo-Quercetum roboris) op
de Groote Heide bij Heeze (foto 2).
Voor de stuifzanden werd aangesloten bij
onderzoek naar de effectiviteit van plag-
maatregelen in ‘verzuurde’ bossen (Clado-
nio-Pinetum sylvestris) op stuifzand (duin-
vaaggronden) nabij Soest en Harderwijk
(Kemmers et al., 2011). In elk gebied werden
drie geplagde vakken (geplagd in 2005-
2006) vergeleken met drie niet geplagde
vakken.
Om ook het bodemleven onder kalkrijke
condities te kunnen bestuderen werd aange-
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het lab werd gemeten hoeveel stikstof of
koolstof door mineralisatie uit organische
stof beschikbaar komt (de potentiële bruto
en netto N-mineralisatieconstanten in
gN.kgN-1.wk-1 bij 20 0C; zie kader). De N-
immobilisatieconstante en de biomassa van
protozoa werden op indirecte wijze bepaald.
De op jaarbasis gemineraliseerde en vastge-
legde hoeveelheden stikstof (mineralisatie-
en immobilisatiefluxen in gN.m-2.jr-1) wer-
den berekend door op maandbasis de con-
stanten te corrigeren voor gemiddelde
bodemtemperatuur, te vermenigvuldigen
met N-totaal gehalten en het droog volume-
gewicht van de bodem en vervolgens te
sommeren per jaar (Kemmers, 2011).
Via tellingen werden aantallen mijten,
nematoden en potwormen vastgesteld.
Aantallen werden vertaald naar voorraden
(massa’s) per oppervlakte eenheid op basis
van literatuurgegevens (Didden et al., 1994).
Van regenwormen werd het gewicht direct
gemeten.

N-voorraden en -fluxen
Uit de vergelijking van bosecosystemen
blijkt dat er duidelijke verschillen aanwezig
zijn in N-voorraden, N-mineralisatie, N-
immobilisatie en in aantallen per bodemfau-
nagroep. Van de onderzochte opstanden
blijkt de voorraad N-totaal in de bodemlaag
(incl. stooisellaag) tot 10 cm -mv te variëren
tussen 150 en 400 gN.m-2 (fig. 1). In stuif-
zanden is de N-voorraad het laagst. Tussen
dekzand, praeglaciaal zand en kalkgrond
zijn de verschillen betrekkelijk gering.
De hoeveelheid N die is vastgelegd in bodem-
fauna varieert tussen ca 1,5 en 10,5 gN.m-2

(fig. 2a). Van bossen op ‘arme’ naar ‘rijke’
gronden neemt het percentage van de
massa N dat in microben (schimmels, bac-
teriën, protozoa) is vastgelegd af (fig. 2b).
In dezelfde richting neemt het N-aandeel
dat in de biomassa van de hogere trofische
niveaus (macro- en mesofauna) is vastge-
legd juist toe.
De N die voor de vegetatie beschikbaar
komt (netto N-mineralisatie; 0-10 cm -mv)
varieert van 6 tot ca 60 gN.m-2.jr-1 (fig. 3).
De N-immobilisatie varieert van ca 3 tot 70
gN.m-2.jr-1. De verhouding tussen N-mine-
ralisatie en –immobilisatie is sterk wisse-
lend en o.a. gerelateerd aan de bodemzuur-
graad. De bruto N-mineralisatie neemt toe
van bossen op arme zure grond (stuifzand)
via die op dekzand naar die op basenrijkere
grond (praeglaciaal zand). Opvallend is dat
deze toename in de richting van bossen op
kalkgrond niet doorzet. In de kalkrijke bos-
sen treedt de grootste N-immobilisatie op,
terwijl de netto N-mineralisatie er relatief
gering is en in orde van grootte overeen-
komt met die in bossen op dekzand. De N-
immobilisatie neemt toe naarmate het aan-
deel meso- en macrofauna in de totale

bodemfauna toeneemt (fig. 2). Dit betekent
dat er veel stikstof door de meso- en macro-
fauna in hun lichaamseiwit wordt vastge-
legd dat afkomstig moet zijn van lagere tro-
fische niveaus in het voedselweb. De jaar-
lijkse N-depositie (de Ruiter et al., 2006)
bedraagt maximaal 20% van de bruto N-
mineralisatie in de armste systemen tot
minder dan 5% in de bossen op kalkgrond.
We zien dus dat er in de reeks van groei-
plaatsen steeds meer stikstof wordt vastge-
legd in het bodemvoedselweb (N-immobili-
satie) naarmate de pH van de bodem hoger
is en dat in dezelfde volgorde de hoeveel-
heid stikstof die beschikbaar is voor de
vegetatie (netto N-mineralisatie) afneemt.
Dit suggereert dat er bij verzuring een ver-
schuiving in de stikstofbalans optreedt van
N-immobilisatie naar netto N-mineralisatie,
waardoor dus N voor de vegetatie ter
beschikking komt.
Op praeglaciale zanden werd deze verschui-
ving inderdaad vastgesteld; op dekzanden
kon dit effect daarentegen niet worden
vastgesteld. Plaggen van bosgrond op stuif-
zand leidt wel tot een verschuiving van
N-immobilisatie naar N-mineralisatie.

Foto 2. Links een referentievak van een bosopstand met een soortenrijke ondergroei
(Fago-Quercetum convallarietosum) en rechts een‘verruigde’opstand met

dominantie van grassen (Betulo-Quercetum roboris) op dekzand (foto: Rolf Kemmers).

Kader.
N-mineralisatie en N-immobilisatie
Alle stikstof die vrijkomt bij afbraakproces-
sen wordt bruto N-mineralisatie genoemd.
Van de vrijgekomen minerale stikstof wordt
een deel weer direct opgenomen door
bodemorganismen voor synthese van bio-
massa. Dit wordt N-immobilisatie genoemd.
De stikstof die overblijft (verschil tussen
bruto N-mineralisatie en N-immobilisatie)
wordt netto N-mineralisatie genoemd en is
beschikbaar voor opname door planten.

Fig. 1. De totale voorraad
stikstof in de bodemlaag
tot 10 cm -mv (incl. evt.
strooisellagen) van de
referentievlakken (ref) en
de geplagde (plag) of
verzuurde vlakken (zuur)
in de onderzochte bos-
ecosystemen op stuif-
zand, dekzand, prae-
glaciaal zand en op kalk-
gronden van de Savels-
berg, de Riezenberg, het
Oombos en de Schaels-
berg. De marges geven
de standaardfout weer.
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Hakhoutbeheer leidt juist omgekeerd tot
een verschuiving van N-mineralisatie naar
N-immobilisatie.

Invloed bodemleven op N-huishouding
In tabel 1 is op basis van regressieonderzoek
aangegeven wat de invloed is van de verschil-
lende groepen bodemorganismen op de N-
huishouding. De netto N-mineralisatie neemt
toe naarmate de pH lager is en er meer
nematoden zijn, maar wordt door schimmels
negatief beïnvloed (model 1). Ook neemt de
mineralisatie toe als de bacteriële activiteit
groter is (model 4). De bacteriële activiteit
wordt bepaald door te meten hoe snel thymi-
dine, dat bij DNA synthese een rol speelt,
door bacteriën wordt opgenomen. De N-
immobilisatie is hoger naarmate de pH hoger
is en er meer protozoa en/of regenwormen
(model 2, 5) zijn. Naarmate meer schimmels,
protozoa en regenwormen aanwezig zijn ver-
schuift de verhouding tussen netto en bruto
N-mineralisatie in het voordeel van de bruto
N-mineralisatie (model 3). Dit betekent dat
het aandeel N-immobilisatie groter wordt.

Invloed bodemcondities op bodemleven
Naarmate de bodem zuurder en het organi-
sche stofgehalte hoger is, neemt de biomassa
aan schimmels in de bodem toe (model 6).
Onder zure omstandigheden breekt organi-
sche stof moeilijk af. Daardoor hoopt moeilijk
verteerbare organische stof zich op in de
vorm van strooisel op het maaiveld. Schim-
mels zijn bij uitstek in staat deze moeilijk ver-
teerbare organische stof af te breken.
De hoeveelheid regenwormen neemt juist af
naarmate de bodem zuurder is (model 9).
Nematoden en potwormen daarentegen
nemen dan significant toe (model 7 en 8).

Tabel 1. Modellen waarmee de N-
mineralisatie, de N-immobilisatie en
de netto/bruto N-mineralisatie kun-

nen worden voorspeld uit de massa’s
of activiteit van bodemorganismen in
combinatie met de zuurgraad (nr. 1
t/m 5) en waarmee de N-massa in

schimmels, nematoden, potwormen
en regenwormen kunnen worden

voorspeld uit bodemcondities (nr. 6
t/m 9). R2 (verklaarde variantie) is
een maat die aangeeft hoe goed de

voorspelling is en bedraagt maximaal
100%.

Fig. 3. Gemiddelde jaarlijkse
netto N-mineralisatie, N-

immobilisatie en N-depositie
in de bodem tot 10 cm -mv

van de referentievlakken (ref)
en de geplagde (plag) of ver-
zuurde vlakken (zuur) in de

onderzochte bosecosystemen
op stuifzand, dekzand, prae-

glaciaal zand en op kalk-
gronden van de Savelsberg,

de Riezenberg, het Oombos en
de Schaelsberg. Een * geeft
aan of er een significant ver-

schil (Tprob<0.05) is in de
voorraad van een specifieke

groep organismen tussen een
vlak en de referentie.

Fig. 2. Absolute (a) en relatieve
(b) stikstofvoorraden in ver-

schillende groepen organismen
in de bodem tot 10 cm –mv

van de referentievlakken (ref)
en de geplagde (plag) of ver-
zuurde vlakken (zuur) in de

onderzochte bosecosystemen
op stuifzand, dekzand, prae-

glaciaal zand en op kalkgronden
van de Savelsberg, de Riezen-

berg, het Oombos en de
Schaelsberg. Een * geeft aan
of er een significant verschil
(Tprob<0.05) is in de N-voor-
raad van een specifieke groep
organismen tussen een vlak

en de referentie.
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(in grammen N per m2 per jaar) (in grammen N per m2) %
1 netto N-mineralisatie 0,93Nematoden - 0,38Schimmels -

0,17pH +6,96 76,1
2 N-immobilisatie 0,57Protozoa +0,37pH + 2,37 80,2
3 Netto/bruto N-mineralisatie -0,49Schimmels - 0,31Protozoa –

0,98Regenwormen - 2,29 70,9
(in grammen N per kg N per week bij 20 0C) (in grammen N per m2)

4 netto N-mineralisatie constante 0,293Bacteriele activiteit +
0,77Nematoden - 2,297 75,6

5 N-immobilisatie constante 0,524Protozoa + 0,295Regenwormen 80,9
(in grammen N per m2) (organische stof in %)

6 Schimmels -0,147pH + 0,31Organische stof – 2,24 60,3
7 Nematoden 0,217pH + 0,41Organische stof – 8,7 47,6
8 Potwormen 0,071pH + 2,32Organische stof - 23,4 49,1
9 Regenwormen 1,93pH - 16,57 83,0

Absolute N-voorraden

Relatieve N-voorraden

N-stromen
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Synthese
De synthese van de onderzoeksresultaten is
in figuur 4 verbeeld als een conceptueel
model. Het aandeel van de verschillende
groepen bodemorganismen in de N-voor-
raad is schematisch weergegeven. In de
figuur zijn de trends in de relatie tussen
deze groepen en de zuurgraad, de N-mine-
ralisatie en N-immobilisatie verwerkt zoals
die werden afgeleid uit het regressieonder-

zoek. Uit het regressieonderzoek bleek dat
bij zuurder wordende omstandigheden de
balans tussen N-immobilisatie en netto N-
mineralisatie verschuift in het voordeel van
de laatste term. Verzuring en accumulatie
van organische stof gaan gepaard met een
toenemende schimmelmassa (model 6),
maar een sterk afnemende massa regenwor-
men (model 9).
Een verklaring van de verschuiving in de
stikstofbalans kan dus zijn dat onder zuur-

der wordende omstandigheden de invloed
van regenwormen en protozoa afneemt en
die van nematoden en potwormen toe-
neemt. Nematoden grazen o.a. op bacte-
riën. Begrazing stimuleert de bacteriële
delingsactiviteit. Model 4 toont dat een toe-
name van de bacteriële activiteit en de hoe-
veelheid nematoden leidt tot een versterkte
netto N-mineralisatie. Door vraat van bacte-
riële biomassa neemt de N-massa van
nematoden toe, maar zal tevens een deel
van de opgenomen stikstof weer worden uit-
gescheiden, wat zich uit in een toename van
de netto N-mineralisatie. Onder zuurder
wordende omstandigheden neemt ook de
invloed van schimmels toe (model 6). De
negatieve invloed van de schimmelmassa
op de mineralisatie (model 1) lijkt erop te
wijzen dat schimmels stikstof vastleggen.
Dit vermoeden wordt bevestigd door onder-
zoek van de Vries (2009), die vastgesteld
heeft dat schimmels in graslanden veel stik-
stof vastleggen in hun weefsel. De N-voor-
raad in schimmels kan weer vrijkomen in de
vorm van minerale stikstof via begrazing
van schimmels door potwormen, nemato-
den of mijten (model 1).
Onder zure omstandigheden lijken er dus
twee kanalen in het bodemvoedselweb te
zijn voor N-transfer: 1) via schimmels naar
potwormen en 2) via bacteriën naar nema-
toden. Omdat nematoden en in mindere
mate potwormen kwantitatief van onder-
geschikt belang zijn, lijken in zure systemen
bacteriën en vooral schimmels in het
bodemvoedselweb de belangrijkste N-sink
te vormen.
Naarmate omstandigheden minder zuur
zijn, neemt de schimmelinvloed af en wordt
de decompositie en N-mineralisatie overge-
nomen door bacteriën. Bacteriën worden

Foto 3. Humusprofiel van een niet verzuurde bodem met een regenworm (links) en een
slijpplaat (rechts) van een verzuurde bodem met een restant van een verteerde wortel
waarin uitwerpselen van mijten (moderbolletjes) aanwezig zijn (foto’s: Bas van Delft).

Fig. 4. Schematische weergave van de N-voorraden in groepen bodemorganismen en de ver-
schillende stikstofstromen in afhankelijkheid van de zuurgraad (pH). Verhoudingen zijn niet

op schaal! Toelichting N-mineralisatie en N-immobilisatie in kader op p.25.
De pijlen verbeelden de belangrijkste N-stromen tussen bodemorganismen, die ontstaan door
‘graasactiviteiten’ in het bodemvoedselweb. De bron van alle omzettingen is strooisel. Naar-
mate de pH hoger is, wordt strooisel sneller en vollediger afgebroken en blijven verteerde uit-
scheidingsproducten als gehumificeerde stabiele organische stofverbindingen achter die o.a.

door regenwormen met minerale delen vermengd worden tot een homogene Ah-horizont.
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begraasd door nematoden of protozoa.
Nematoden beïnvloeden de N-mineralisatie
positief (model 1,4), terwijl protozoa juist de
immobilisatie stimuleren (model 2, 5). Bac-
teriën en protozoa worden tijdens graafacti-
viteit van regenwormen via het maag-darm-
kanaal geïnoculeerd in microhabitats van de
bodem, waardoor deze microben zich kun-
nen uitbreiden en meer stikstof in hun bio-
massa zal worden vastgelegd.
Onder basenrijkere omstandigheden lijkt de
N-transfer dus te verlopen van bacteriën via
protozoa naar wormen, waarbij regenwor-
men de belangrijkste N-sink vormen.

Conclusie en hypothese
De conclusie van het onderzoek is dat ver-
zuring leidt tot een verschuiving in de stik-
stofbalans naar meer netto N-mineralisatie
ten koste van N-immobilisatie. Hiervan zul-
len opportunistische soorten in de onder-
groei profiteren door het extra N-aanbod
om te zetten in biomassa waardoor kriti-
scher soorten worden benadeeld. Door
verzuring neemt de activiteit van bacteriën,
protozoa en regenwormen af en die van
schimmels, nematoden en potwormen toe.
Omdat een dergelijke verschuiving ook werd
waargenomen bij verzuring van schraalgras-
landen (Kemmers et al., 2011), lijkt hiermee
een indirect mechanisme op het spoor te
zijn gekomen, waarbij het bodemleven een
doorslaggevende rol speelt bij de regulatie
van het stikstofaanbod voor de vegetatie.
Verzuring leidt tot een verstoring van dit
mechanisme, veroorzaakt een versterkt N-
aanbod en daardoor verruiging van de vege-
tatie ten koste van de soortenrijkdom. Deze
veronderstelling betekent ook dat de vegeta-
tie minder gevoelig zou zijn voor N-deposi-
tie naarmate het bodemleven sterker is ont-
wikkeld en de stikstof uit de depositie kan
vastleggen in hun biomassa.

Hoe nu verder
Met de resultaten van dit onderzoek zijn we
mogelijk een mechanisme op het spoor
gekomen dat als aangrijpingspunt kan die-
nen voor alternatieve herstelmaatregelen
om effecten van verzuring (en N-depositie)
tegen te gaan. Deze maatregelen zouden
gericht moeten zijn op herstel van de N-
balans tussen bovengronds en ondergronds
leven in de richting van een grotere vastleg-
ging van N door het bodemleven. In van
nature zure systemen moet daarbij gedacht
worden aan het stimuleren van de schim-
melactiviteit. In van nature basenrijke syste-
men zou enige bekalking in combinatie met
activering van bacteriën door protozoa en

regenwormen een optie kunnen zijn. Wel-
licht ook is uitbrengen van compost een
optie om bodemactiviteit te stimuleren. Hoe
dit in de praktijk zou moeten gebeuren is
nog niet duidelijk en behoeft nader experi-
menteel onderzoek. Wel geven de resultaten
een mogelijke verklaring voor het uitblijven
van effecten bij klassieke herstelmaatrege-
len.
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Summary
Nitrogen retention by soil biota to combat
impacts of soil acidification on understory cover
in forests
Upon acidification by atmospheric deposition
many forests show a monotonous understory
cover dominated by grasses and shrubs out-
competing rare and vulnerable Red List species.
Frequently applied measures like liming and top
soil removal, to restore a more diverse species
composition appeared not effective. We
supposed that also soil fauna has been affected
by acidification processes and that this might
cause disturbed nitrogen cycling in forest soils,
favouring a raised nitrogen availability for pri-
mary production. Over a wide range of primary
sites we selected in triplo acidified and unaffec-
ted forest soils based on species composition.
In the upper soil we determined pH-KCl, N-total
and organic matter content, nitrogen pools in
soil biota, carbon and nitrogen mineralization
rates, and nitrogen flows. We derived regres-
sion models to predict N-mineralization and
-immobilization fluxes from soil chemical
characteristics and N-pools in soil biota. It
appeared that acidification is likely to cause a
decreased activity of bacteria, protozoa and
earthworms, but an enhanced biomass of fungi,
nematodes and enchytraeids. At the same time
the soils internal nitrogen balance shifted from
nitrogen retention through the bacteria-proto-
zoa-earthworm channel of the soils food web
towards N-mineralization through the fungi-
(mites)-nematodes-enchytraeids channel.
Consequently nitrogen retention by soil fauna
is turning into an increased net nitrogen mine-
ralization in favour of primary production and a
predominance of competitive species in the
understory cover. Restoration measures should
focus on an increased nitrogen retention and
immobilization by reactivating soil fauna.
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